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tualite de 1'existence d'un des processus de speciation, la speciation sympatrique, definie par

Mayr en 1942. Depuis, de nombreux auteurs, en particulier Grant (1958, 1963), ThodayA
Boam (1959), Thoday & Gibson (1962), White (1978), Templeton (1981), ont discute la

possibility d'apparition d'un groupe isole reproductivement au sein d'une population, sans

qu'il y ait d'isolement geographique. Cette question n'a pas encore recu de reponse defini-

tive car, comme le precise Grant (1971), il n'y a jusqu'a maintenant aucune preuve biogeo-

graphique d'une speciation primaire sympatrique ; elle demeure une possibility qu'il faudrait

demontrer par des exemples flagrants. Ces recherches ont ete effectuees surtout chez les ani-

maux, tandis que chez les vegetaux seul un petit nombre de cas ont ete signales
;

quelques

exemples ont ete rapportes par Jeanmonod (1984) qui a recemment synthetise les idees

actuellement en cours sur la speciation.

Dans ce travail, nous presentons les caracteristiques ecologiques, morphologiques et

biologiques de cette espece polymorphe, sa variability aux Petites Antilles, la methodologie
utilisee et les resultats deja obtenus suggerant 1'existence d'un processus de speciation

sympatrique.

CARACTERISTIQUESGENERALESDE L'ESPECE

I. CHOROLOGIEET ECOLOGIE

Utricular ia alpina Jacq. est une espece repartie aux Antilles ', en Amerique du Sud et

en Amerique Centrale (Bolivie, Perou, Equateur, Colombie, Venezuela, Guyanes, Trinidad,

Panama, Nicaragua). Aux Petites Antilles, elle se rencontre dans certaines Ties volcaniques

(Guadeloupe, Dominique, Martinique), entre 500 et 1300 m d'altitude, en foret dense

humide et jusque dans les formations arbustives altitudinales, milieux ou les pluies sont

(J

temperature relativement peu elevee.

Cette espece est generalement epiphyte (PI. 2, 2), parfois rupicole et sur les talus, mus-

cicole ou sphagnicole
; on la rencontre sur les troncs et les grosses branches des arbres

moussus, surtout du cote le plus expose a la lumiere (les populations composees d'un

nombre important d'individus ont souvent ete trouvees dans des secteurs ou la foret pre-

sente des trouees, ainsi qu'au sommet des mornes et des pitons). U. alpina a aussi ete

observe (tres rarement) dans des milieux terrestres marecageux (Taylor, 1967). L'espece ne

se trouve pas, uniformement repandue, sur de grandes surfaces.

II. DESCRIPTION

mes, ± charnus, partant de la base de 1'inflorescence ; souvent renfles en tubercules blancs

1. Aux Petites Antilles
Oliver (eDiohvte et heaurnn

esoniti*

\

Herbe perenne de (8-)10-30(-35) cm de hauteur (inflorescence comprise). Stolons fiBf*
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PI. l. Utricularia alpina Jacq. : 1, plante entiere ; 2, fleur a I'anthese ; 3, face externe des sepales ecartes et

mis a plat ; 4, etamines, ovaire et stigmate ; 5, bractee (au centre) et bracteoles ; 6, deux utricules portes par

des rhizophyiles ; 7, fruit entoure des sepales persistants ; 8, graine. (D'apres plusieurs specimens recoltes en

Guadeloupe, a la Mamelle de Petit-Bourg).
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ou verdatres, ovoides, de 10-20 X 5-8 mm. Rhizophylles
l

ramifies portant de nombreux

utricules (pieges) globuleux, ± aplatis, d'env. 1 mmde diametre, pedicelles, a ostiole pro-

che du pedicelle et pourvu de deux comes incurvees. Stolons, tubercules, rhizophylles et

utricules, generalement enfouis dans la mousse, sont munis de poils tres courts. Les 1-4

feuilles
2 sont longuement petiolees, de 4-15 cm de longueur (petiole compris) et 1-3 cm de

largeur ; le petiole presente, dans la region sub-basale, un renflement qui correspond a la

zone d'abscission ; le limbe est vert, plus clair dessous, elliptique, ove ou obove arrondi au

sommet, longuement attenue a la base.

Inflorescence : raceme long de 10-20 cm, 1-6-flore ; hampe florale verte, portant 2(3)

ecailles steriles. Fleurs a pedicelle long de 1,5-3,5 cm, vert, aplati, a l'aisselle d'une bractee

et de deux bracteoles de 2-6 mmde longueur. Calice bilabie : deux sepales vert clair, soudes

tout a fait a la base, longs de 18-25 mm(le sepale inferieur un peu plus long que le supe-

rieur), larges de 10-18 mm, subcordes a la base, arrondis au sommet. Corolle bilabiee, per-

sonnee : les deux levres, appliquees Tune contre l'autre a la base, delimitent une gorge,

entierement fermee par un renflement de la levre inferieure (palais), qui renferme les etami-

nes et 1'ovaire
; petales blancs avec une tache jaune sur le palais gibbeux de la levre infe-

rieure ; levre superieure reniforme, de 2-2,5 cm de diametre ; levre inferieure plus grande,

de 3-5 cm de diametre, a marge entiere (parfois ondulee), munie d'un eperon incurve,

subule, de 2,5-3,2 cm de longueur. Deux etamines longues d'env. 5 mm, soudees a la base

de la corolle, a filets epais, aplatis, incurves, rapprochant les antheres. Ovaire ovoi'de, long

d'env. 4,5 mm; stigmate sessile, bilabie : levre superieure petite, 3-crenelee ; levre inferieure

plus grande, entiere.

Fruit : capsule ovoi'de longue de 8-10 mm, large d'env. 6 mm, portant au sommet les

restes du stigmate, dehiscente a la base par une fente longitudinale, renfermant un tres

grand nombre de graines fusi formes longues de 0,8-1 mm. —PI. 1.

III. PHENOLOGIEET MODESDE REPRODUCTION

Utricularia alpina est une espece perenne dont la floraison intervient a differentes epo-

ques de l'annee selon la population etudiee. Ainsi, au mois d'avril 1985, nous avons observe

des snerimpnc *»n figure Hono ~i..„: i_^- . ^ , , , .••..„ \ n ^i\\-

sees en moyenne altitude (500-800

Martinique

(900-1300
r .

*vv««v aiinuuc vjwu-ouu m) aiors que les inaividus de haute altitude (wv-iw l ">

etaient encore steriles. II semble done que les conditions altitudinales soient un facteur qui

conditionne l'initiation de la floraison (comme e'est le cas pour de nombreuses especes).

Ceci expliquerait qu'aux Petites Antilles des individus en fleurs aient ete observes et recoltes

durant tous les mois de l'annee, d'autant plus que la duree de floraison, au sein d'une

population donnee, est relativement longue : par exemple, dans la population de la Mameile

de Petit-Bourg (Guadeloupe), des individus en fleurs ont ete observes d'avril a decembre.

7oid!>' I
e
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d ' fini Pf
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\
L 0928) POUr d ' signer ,es or ganes * all "re de racines des Utriculaires (- «*

zoid » des auteurs anglo-saxons).

2. Certains auteurs comme McIntyre & Chrysler (1943) pensent que les organes photosynthetiques des Viri-

culana ne sont pas de veritables feuilles ; comme Taylor (1964), qU Zi a te minologi^ ^de Lloyd (1942), ^
llT "
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. «b "2 different pas des ffuilles des autres Phanero-
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Utricularia alpina se multiplie par voie vegetative et par voie sexuee.
Les stolons, souvent renfles en tubercules non loin de leur point d'origine, poursui-

vent leur croissance donnant parfois naissance a des « individus freres » ; et il n'est pas rare
de trouver sur un tronc d'arbre plusieurs « pieds » d' U. alpina relies entre eux par des sto-
lons.

En ce qui concerne la reproduction sexuee, la morphologie de la fleur amene a s'inter-
roger sur le mode de pollinisation chez cette espece. Les etamines et le pistil, enfermes a
l'interieur de la gorge de la corolle, sont isoles du milieu exterieur, ce qui empeche la polli-
nisation directe ; le transport du pollen par le vent ne peut done avoir lieu, d'autant moins
que les grains restent agglomeres en amas apres la dehiscence des antheres. On pourrait
alors penser a un transport par un animal comme e'est le cas pour beaucoup d'especes a
corolle personnee ; mais, malgre toutes nos recherches, aucun animal (diurne ou nocturne)
n'a ete vu visitant les fleurs, dans les populations antillaises etudiees. II semble done que la

fecondation croisee ne soit pas la regie chez cette espece.

Une reproduction sexuee par autogamie serait par contre a retenir. La levre inferieure
du stigmate se trouve le plus souvent en contact avec les antheres et un amas de grains de
pollen, parfois en cours de germination, a frequemment ete observe joignant une ou les

deux antheres au stigmate (PI. 3, J). Diverses etudes et experiences en cours devraient per-
mettre de confirmer cette autogamie.

VARIABILITY SPECIFIQUE

Plusieurs auteurs ont deja mentionne l'existence de variations importantes chez un
grand nombre d'especes d' Utricularia (Taylor, 1964 ; Fernandez-Perez, 1964 ; Tixier,

1982). Dans un travail consacre aux especes africaines et malgaches, Taylor (1964) a
signale, pour chacune d'elles, les variations significatives et, si Ton considere l'ensemble de
ces observations, on constate que presque tous les organes peuvent etre concerned. A propos
d'£/. alpina, Fernandez-Perez (1964) indique que le polymorphisme atteint la taille, la cou-
leur des fleurs, la forme et la taille des feuilles et le petale inferieur (entier ou lobe). Nos
propres observations sur des specimens antillais ont montre que les variations affectaient

essentiellement :

le biotope : la plante est le plus souvent epiphyte, mais on peut aussi la trouver sur

des rochers, des talus et, exceptionnellement, « ancree » dans un sol marecageux ;

la taille de la plante : la hauteur totale varie de 8 a 35 cm ;

le nombre, la taille, la forme, la couleur et l'epaisseur des feuilles ;

le nombre de fleurs par inflorescence (1 a 5)

;

la couleur des sepales, des pedicelles et de la hampe florale (vert clair, vert jaunatre,

rose, rose brunitre ou rouge sombre) ;

(blanche

4)

la longueur des bracteoles par rapport a celle de la bractee ;
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le nombre d'ecailles steriles portees par la hampe florale (1 a 4)

le nombre d'apertures des grains de pollen (5 a 7).

Ce polymorphisme est probablement a l'origine de la creation d'un certain nombre

d'especes synonymes de U. alpina, en particulier U. endresii Reichb. f. (qui differe de la

forme typique de U. alpina par la couleur de la corolle) et U. unifolia Ruiz & Pavon.

CARACTERISTIQUESDES POPULATIONS ETUDIEES

Dans tout ce travail, le mot « population » est employe dans son sens le plus usuel

pour designer un ensemble d'individus rattaches a un taxon donne se rencontrant dans la

meme localite. Nous avons etudie, pour l'analyse biometrique qui suit, quatre populations

(trois de Guadeloupe, une de Martinique) et considere six groupes d'individus (la population

de la Savane aux Ananas est composee d'un groupe de plantes terrestres (PL 2, /) et d'un

groupe de plantes epiphytes ; des individus ont ete preleves dans la population de la

Mamelle

Mamelle Mamelles) altitude

env. 710 m
; epiphyte ; axes de Pinflorescence et sepales vert clair

;
petales entiers, blancs.

Groupes 2 et 4.

PL. 2. —Utricularia alpina Jacq. : 1, individus du groupe 3, installes en milieu terrestre marecageux
Savane aux Ananas (Guadeloupe) ; 2, individu epiphyte photographie au Plateau Boucher (Martinique)

a la
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PI. 3.>. - Utricularia alpina Jacq. : 1, specimens en culture dans les serres du Museum de Pans depuis 1981

a gauche, individus epiphytes ; a droite, individus terrestres en boutons ; 2, specimens en culture depuis

1982 ; au premier plan, individus epiphytes ; au fond, individus terrestres ; 3, etamines (et.), ovaue tov
)

et

stigmate (st.) ; un amas de pollen (Heche blanche), libere par les antheres, est en contact avec la levre inte-

rieure du stigmate.
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Population de la Mamelle de Pigeon (Guadeloupe, Les Mamelles) : altitude env.

750 m ; epiphyte ; axes de l'inflorescence et sepales vert clair
; petales entiers, blancs.

Groupe 5.

Population du Plateau Boucher (Martinique, Pitons du Carbet) : altitude env.

800 m ; epiphyte ; hampe florale vert clair ; pedicelles et sepales vert jaunatre (rarement

roses) ; petales entiers, blancs (rarement blanc rose). Groupe 6.

Population de la Savane aux Ananas (Guadeloupe, Trace Victor Hugues) : altitude

env. 1050 m. Constitute de deux groupes :

a. Plantes epiphytes sur arbustes ou petits arbres ; feuilles vertes, d'epaisseur

moyenne
; axes de l'inflorescence et sepales vert clair

; petales blancs, entiers. Groupe 1.

b. Plantes terrestres, en milieu marecageux ; feuilles vertes (sou vent brun rougeatre sur

la marge) ou brun rougeatre, tres epaisses ; axes de l'inflorescence et sepales rouge brunatre

a rouge sombre
; petales blanc rose a roses, l'inferieur entier ou 2-4-lobe. Groupe 3.

Cest ce dernier groupe qui a attire notre attention. Les individus qui le composent sont

installes au fond d'une grande cuvette marecageuse, dans un sol argileux, sur une surface

restreinte (30 x 10 m) mouillee presque en permanence (on enf once de 1 a 20 cm dans

cette pelouse), en compagnie de diverses herbacees de terre ferme ou de marecage d'altitude

(Juncus guadeloupensis, Eleocharis flavescens, Machaerina restioides, Lycopodium cernuum,
L. clavatum, Sauvagesia erecta, ...). Tout autour de cette pelouse marecageuse s'etend un
fourre dense de 1-4 m de hauteur, constitue d 'arbustes et de petits arbres rabougris (Clusia

mangle, Palmiers, Melastomatacees, ...) ainsi que de grandes herbacees (Bromeliacees,
Orchidees) emergeant d'un epais tapis de Sphaignes. Les especes ligneuses de ce fourre por-

tent un nombre parfois important de plantes epiphytes et, parmi elles, des Utricularia alpina

du groupe 1.

Ainsi, les Utricularia du groupe 3 croissent dans un biotope restreint inclus dans l'aire

de repartition du groupe I. Ces deux groupes sont done sympatriques.
II est important de signaler que, dans cette localite, nous n'avons observe aucun indi-

vidu epiphyte presentant les caracteristiques du groupe 3 et aucun individu terrestre presen-

tant les caracteristiques du groupe 1.

ANALYSE BIOMETRIQUE

I. METHODOLOGIE

Nous devons comparer des individus appartenant a des groupes differents. Le probleme
est double :

Les groupes forment-ils un ensemble homogene (variabilite entre groupes) ?

Les ressemblances sont-elles plus fortes entre individus d'un memegroupe ou entre

individus de groupes differents (variabilite entre individus dans chaque groupe) ?
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Pour assurer aux techniques employees un maximum d'objectivite, nous excluons de
l'analyse les caracteres qui nous ont fait remarquer le groupe 3 : facteur edaphique, loba-

tion des petales, coloration des fleurs et de leurs axes d'inflorescence. Les seuls descripteurs

retenus sont quantitatifs et tous du memeordre de grandeur pour l'ensemble des individus ;

aucun n'est a priori determinant pour distinguer Tun ou l'autre des group.es.

Nous nous limitons a un petit nombre de descripteurs (12) pour les raisons suivantes :

Nous comparons peu de groupes (6).

Les variables doivent etre mesurees avec une precision suffisante.

Pratiquement toutes les variables sont liees entre elles (meme quand le coefficient de

correlation est proche de zero, on sait bien que cela peut simplement signifier que la liaison

n'est pas lineaire). L 'introduction dans l'analyse d'une (n + l)eme variable apporte done de

moins en moins de precisions quand n augmente.

De maniere generate, le probleme du nombre necessaire et suffisant de descripteurs

n'a pas re?u de solution satisfaisante. Certains auteurs pensent que le maximum est le

mieux (par ex. Jeanmonod & Mascherpa, 1982, suivant Sneath & Sokal, 1973, pour qui

60 caracteres constituent un ensemble minimum) ; d'autres auteurs operent un choix, apres

etude preliminaire, ne conservant qu'un nombre plus reduit de caracteres (par ex. 57 pour

Aeschimann, Mascherpa & Bocquet, 1981 ; 48 a 56 pour Thorpe, 1980 ; 25 pour Hamon,
Anthony & Le Pierres, 1984). Des etudes comparatives ont montre qu'on obtient les

memes resultats, que Ton prenne l'ensemble des caracteres retenus ou seulement une partie

correctement choisie (par ex. 25 caracteres parmi 101 pour Davies & Boratynski, 1979).

Le nombre de descripteurs a prendre en compte depend done largement du probleme

pose et doit etre determine empiriquement dans chaque cas.

II. TECHNIQUES

Chaque plante etudiee a ete soumise aux 12 mesures suivantes (le numero sert a identi-

fier le descripteur, 1 'unite de mesure est placee entre parentheses) :

Sur la plus longue feuille :

1 : longueur, du sommet au renflement de la base du petiole (cm) ;

2 : largeur (cm) ;

3 : epaisseur du limbe, dans le plan de la plus grande largeur, a 3 mmde la nervure

mediane (unite de micrometre oculaire) ;

4 : epaisseur au niveau de la nervure mediane, dans le plan de la plus grande lar-

geur (unite de micrometre oculaire).

Sur la hampe florale :

5 : longueur, de la base a l'insertion de la premiere fleur (cm) ;

6 : nombre d'ecailles steriles.

Sur la premiere fleur :

7 : longueur de la bractee (mm) ;
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8 : longueur des bracteoles (mm) ; dans de tres rares cas, les deux bracteoles sont de

longueurs legerement inegales ; c'est alors la moyenne des mesures qui est rete-

nue ;

9 : longueur du pedicelle (mm) ;

10 : longueur du sepale inferieur (mm) ;

11 : longueur du sepale superieur (mm) ;

12 : longueur de l'eperon (mm).

Des unites de mesures differentes correspondent a des echelles de mesures differentes

mais, pour chaque descripteur, toutes les mesures ont ete effectuees de maniere identique.

Nous utilisons plus particulierement les techniques quantitatives suivantes :

1 . Classifications hierarchiques ascendantes sur matrices de distance euclidienne usuelle.

Deux algorithmes sont employes :

Agregation par perte d'inertie minimale qui, a chaque pas, regroupe les 2 individus

provoquant une perte d'inertie du nuage minimale, done en tenant compte de leur distance,

mais aussi de leur poids (Lebart, Morineau & Fenelon, 1979).

Agregation selon l'algorithme preconise par Lance & Williams, 1967, (cite par

Daget, 1979) ne tenant compte que des proximites : les points i et j sont regroupes s'ils

sont les plus proches, et la distance de tout point k au nouvel element (ij) est donnee par :

dk.ij = 0,625 (dk.i + dk.j) —0,250 du.

• *•
. £

La comparaison de deux techniques differentes est rendue souhaitable par la sensibihte

des regroupements a l'algorithme utilise.

2. Analyse en composantes principales.

Realisee sur Tensemble des variables centrees et reduites pour la rendre independante

des echelles de mesure, elle permettra de juger Thomogeneite de Tensemble des individus,

vis-a-vis des caracteres retenus. Nous verifierons que, parmi ceux-ci, nous n'en n'avons pas

introduit qui imposeraient la conclusion esperee, e'est-a-dire la divergence des individus du

groupe 3. L'analyse en composantes principales est utilisee ici comme une precaution

methodologique.

3. Analyse discriminante

.

Elle permet de juger l'originalite de chacun des groupes. Cette technique s'impose

d'elle-meme des lors que les variables sont quantitatives. Son but est precisement de recher-

cher les plans de projection dans lesquels la variabilite entre groupes est maximum et la

variabilite dans chaque groupe minimum (Romeder, 1973).

Toutes ces techniques descriptives sont classiques et largement utilisees en taxonomie

numerique. De nombreux ouvrages les exposent, notamment celui de Sneath & Sokal

(1973). Pour notre part, outre ceux deja cites, nous avons puise dans les manuels cie

\
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Legendre & Legendre (1979), Bouroche & Saporta (1980), Foucart (1982) et De
Lagarde (1983).

D'autres techniques d'ordination pouvaient etre employees ici, comme l'analyse en

coordonnees principales (Gower, 1966, cite par Legendre & Legendre, 1979) ou l'analyse

factorielle des correspondances (Benzecri, 1973). Nous ne les avons pas retenues car leur

interet principal reside dans la possibility de traiter des donnees issues de descripteurs het6-

rogenes, ce qui n'est pas le cas dans notre etude.

Enfin, le nombre d'individus recoltes est faible dans chaque groupe (de 6 a 11) car il

n'est pas souhaitable de trop perturber les stations (et particulierement celle du groupe 3) et,

nous le verrons par la suite, ces effectifs sont suffisants pour determiner les caracteristiques

moyennes de chaque groupe et la variability intra groupes.

On trouvera en annexe 1' ensemble des mesures effectuees sur les 53 individus analyses

et pour les 12 variables consider ees.

III. RESULTATS

1. Etude des individus moyens

a) Distance entre groupes

(Tableaulcs vaieurs moyennes ues iz vanaoies, uaiia cuaquc givu^ v »«*,»*.*.. », - ——
individu moyen, representatif du groupe considere. Soient i et j les indices des groupes et k

1'indice des variables ; on definit la distance entre groupes i et j par la relation :

D?j = E (xik —Xjk)

TABLEAU 1 : Vaieurs moyennes des 12 variables etudiees pour les cinq groupes de plantes

epiphytes et le groupe terrestre (groupe 3), et moyennes generates obtenues apres pon-

deration par le nombre d'individus de chaque groupe.

Variable Valeur moyenne (par groupe) Moyenne
,

2 3 4 5 6 generale

1 6,92 7,43 5,41 8,15 8,65 6,60 7,15

2 1,55 1,84 1,45 2,01 2,28 2,00 1,81

3 20 40 21,00 27,10 21,91 21.50 22,75 22,48

4 23,90 24,45 33,10 25,45 25,08 25,50 26,30

5 10,47 10,28 9,18 9,68 10,18 10,17 9,96

6 2,60 2,50 3,20 2,27 2,17 2,50 2,57

7 4,67 3,24 4,38 3,21 3,75 4,57 3,93

8 494 372 3,73 3,81 4,20 5,18 4,19

9 19^0 2L30 16!20 2o!l4 21,67 18,83 19,

10 21,90 22,25 19,95 23,64 22,92 24,33 22,35

11 20,10 19,50 17,10 20,27 20,17 20,58 19,52

12 26,00 27,90 27,30 30,36 29,83 27,33 28,09
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sees

La matrice des distances (Tableau 2) est soumise aux 2 procedures de classement expo-
plus haut. Les resultats sont donnes sous forme de dendrogrammes (PI. 4) qui fournis-

sent sensiblement les memes indications ; on reconnait en effet 2 ensembles :

les groupes 1, 2, 4, 5 et 6 ;

le groupe 3.

Les groupes 2 et 4 appartiennent a la meme population observee a 2 moments diffe-
rents. La distance entre ces groupes est done une estimation de la variabilite a 1'interieur
d'une population. On constate alors que la variabilite entre les groupes 1, 2, 5 et 6, appar-
tenant a des populations differentes, est du memeordre de grandeur que la variabilite dans
la population des groupes 2 et 4.

TABLEAU 2 : Matrice

groupe.

I

1

2

3

4
5

6

3,45

12,6 12,5

5,74 3,56 12,0
5,31 2,77 12,8 2,11
4,11 4,55 10,9 4,31 4,92

TABLEAU 3 : Effectifs dans chaque groupe des plantes presentant des valeurs
neeatives nnnr l^c inri^v t^v/,n^: t ... ¥ ,taxonomiques I et J (explications dans le texte)

positives ou

NB. Un individu du groupe 1 n'est pas pris en compte, les longueurs de ses brac-
tee et bracteoles n'etant pas connues.

I et J > o I >0etJ

Index

I et J > I et J < Total

Groupes
1

2

3

4
5

6

1 1

7 2 1

7

10

11

6
6

9

10

10

11

6

6

Une legere difference apparait cependant selon la procedure de classement :

Planche 4, fig. 1 : les 5 groupes 1, 2, 4, 5 et 6 doivent etre reunis en un seul ensemble
homogene

;
i
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0,5 1

10
-I-

20
-t-

Pl. 4.
Mamelle
= 0,625

». —Classification hierarchique des groupes (les deux groupes appartenant a la population de la

de Petit-Bourg sont cercles) : 1, agregation par perte d'inertie minimale ; 2, agregation selon d k> .j

(d k> , + d k ,,) —0,250di,i.

Planche 4, fig. 2 : deux sous-ensembles doivent etre distingues : les groupes 2, 4 et 5

Mamelles)

Mais
des autres. La simple lecture de la matrice des distances (Tableau 2) laissait presager ce

resultat
: l'ordre de grandeur des distances est different avec ou sans le groupe 3.

b) Index taxonomique

On peut trouver des criteres distinctifs des plantes du groupe 3 par la lecture du tableau

des valeurs moyennes (Tableau 1). On note par exemple que, pour ces plantes, la longueur

moyenne du sepale superieur ainsi que la longueur de la plus grande feuille sont infeneures
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a la moyenne generate, et qu'inversement le nombre d'ecailles par inflorescence et 1'epais-

seur des feuilles sont plus eleves. Appelons :

X
Y

(long, sepale sup.) x (long, feuille)

(epaisseur N,) x (nb ecailles/infl.)

Placons chaque individu dans le plan X, Y (PI. 5). La droite Y = 3X, avec nos unites,

isole presque parfaitement le groupe 3. Utilisons comme index la valeur I Y 3X. Ce
critere assure 96 °7o d'individus correctement classes (51 sur 53), les 2 mal classes appartien-

nent d'ailleurs a la meme population (Savane aux Ananas).
Dans le groupe 3, les bractees sont en moyenne plus longues que les bracteoles a

F inverse des autres groupes. Un second index sera : J = (long, bractee) —(long, bracteo-

les). En combinant les valeurs de I et J, on peut dresser le Tableau 3 qui nous indique que :

Y

100

PI. 5. —Position de chaque plante dans le plan
N,) x (nombre d'ecailles/inflorescence).

X (long, sepale super ieur) x Cong, feuille) ; Y = (epaisseur
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—pour I et J de memesigne, un individu est, a coup sur, reconnu comme une plante
terrestre (I et J> 0) ou un epiphyte (I et J < 0) ;

pour I et J de signes contraires, l'individu appartient a la population de la Savane
aux Ananas mais ne peut etre classe avec certitude parmi les epiphytes ou les plantes terres-

tres.

c) Conclusion

L'etude des individus moyens donne 2 resultats :

Les plantes terrestres (groupe 3) sont, en moyenne, sensiblement differentes des

plantes epiphytes.

Certains individus terrestres sont assez proches de certains individus epiphytes

appartenant a la meme localite (groupes 1 et 3).

2. Etude de l'ensemble des individus

Les methodes de l'analyse des donnees garantissent une description, a la fois syntheti-

que, precise et objective de l'ensemble des resultats.

Nous avons explique plus haut les raisons de notre choix des deux methodes suivantes.

a) Analyse en composantes principals

Les premieres valeurs propres (entre parentheses la part d'inertie qui leur est associee)

sont les suivantes :

Xx = 4,93 (41 %) ; X2 = 2,37 (20 %) ; X3 - 1,68 (14 %).

axes exoliauent done 75 °7o de la variance. Dans le plan des axesWW mrm. Wi»*P |/t VI IllVl U wW"*w-kJ V/1|/11\JV»V»1V W»*^ A A W / S »w •%—— - -m~ --~ — 4

2 (PI. 6, 7) l'ensemble des points forme une masse homogene, ce qui traduit bien le fait que

les variables sont du memeordre de grandeur dans toutes les plantes. L'ensemble des varia-

bles est bien represents dans ce plan (voir cercle des correlations en haut a gauche). L'axe 1

est surtout associe a l'opposition entre la taille des individus (variables 1, 2, 5, 9, 10 et 11)

et l'epaisseur des feuilles (variables 3 et 4). A cet egard, le groupe 3, compose de plantes de

axe

tion entre taille des bractees et bracteoles (variables 7 et 8) et taille de 1'eperon (variable 12).

Les epiphytes de la Savane aux Ananas (groupe 1), aux eperons courts et bractees et brae-
J 9 a - _ m ~\ / t _ ._ _ _

Mamelles
et bractees et bracteoles courtes.

La projection dans le plan des axes 1 et 3 confirme ce resultat (PL 6, 2) : l'axe 1 isole

le groupe 3 des autres groupes ; e'est la source de variance la plus importante.

b) Analyses discriminantes

Nous en realiserons 2 : la premiere sur l'ensemble des variables, la seconde avec un

nombre reduit, mais choisi de telle sorte que les resultats ne soient pas, ou peu, modifies.
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PI. 6.

1 « iTt^TdTSTS 3

Prindpa,eS
; P° siti0n des P' antes « cercles des correlations : i, plan des axes
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Pi. 7.

86%

Analyse discriminante sur

: 1, plan des axes 1 et 2 ;

merit des centres de gravite).

tions

('ensemble des 12 variables ;
position des plantes et cercles des correla

2, plan des axes 1 et 3. (Les chiffres de grande taille indiquent l'emplace
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/. Analyse port ant sur I 'ensemble des 12 variables

La projection dans le plan des 2 premiers axes discriminants (PI. 7, 7) est tout a fait

claire. Nous avons 3 ensembles :

un ensemble assez homogene : groupes 2, 4, 5 et 6 ;

le groupe 1 qui s'en detache assez nettement
;

le groupe 3 totalement a part.

Le groupe 6 sert de pont avec le groupe 1 ce qui assure une certaine continuite entre

groupes de plantes epiphytes.

C'est du groupe 1 que le groupe 3 est le moins eloigne, ce que confirme la projection

dans le plan des axes 1 et 3 (PI. 7, 2) et le calcul des distances du centre de gravite du

groupe 3 aux autres centres de gravite : D3 ,i
= 2,19 ; D3 , 2 = 2,31 ; D3 , 4 = 2,41 ; D3 , 5 =

2,33 ; D3,6 = 2,57 (la difference avec le Tableau 2 etant due a la metrique de

de l'espace discriminant).

Mahalanobis

9

Les variables sont bien representees dans ce plan des axes discriminants 1 et 2 :

L'axe 1 (86 % de pouvoir discriminant) est marque par l'opposition entre la taille

des plantes (variables 1, 2, 5, 9, 10, 11 et 12) et l'epaisseur des feuilles ainsi que le nombre

d'ecailles steriles de 1 'inflorescence et la longueur des bractees (variables 3, 4, 6 et 7). Cet

axe separe les plantes terrestres des plantes epiphytes, comme dans l'analyse en composantes

principales mais avec plus de nettete : vis-a-vis d'un individu moyen, les plantes terrestres

sont plutot petites, a feuilles courtes, epaisses, a plus forte densite d'ecailles par inflores-

cence, a bractees longues (par rapport aux bracteoles), a inflorescences, sepales et eperon

courts.

Au contraire, les epiphytes sont plutot grands, a feuilles et inflorescences relativement

longues, a feuilles minces et a plus faible densite d'ecailles par inflorescence, a bractees

courtes (par rapport aux bracteoles), a sepales et eperon longs.

L'axe 2 (64 °7o de pouvoir discriminant) oppose la longueur des inflorescences, brac-

tees et bracteoles a la longueur des eperons. On confirme que les epiphytes de la Savane

aux Ananas ont de longues inflorescences, bractees et bracteoles, et de courts eperons.
i

2. Analyse portant sur 6 variables

L'originalite du groupe 3, confirmee par toutes les analyses precedentes, nous impose

de chercher la meilleure discrimination avec le minimum de variables. Une procedure pas a

pas, avec choix, sur les 2 ensembles (groupe 3 d'une part
;

groupes 1, 2, 4, 5 et 6 d'autre

part), nous permet de selectionner 6 variables :
l

1 : longueur de la plus grande feuille
;

2 : largeur de cette feuille
;

4 : epaisseur de la nervure mediane de cette feuille
;

7 : longueur de la bractee de la premiere fleur
;

8 : longueur des bracteoles de cette fleur ;

11 : longueur du sepale superieur de cette fleur.
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t

I

La projection dans les plans des axes discriminants 1 et 2 (PI. 8, 7) ou 1 et 3 (PI. 8, 2)

donne presque la meme image que pour l'ensemble des variables. On note seulement, et

c'etait previsible compte tenu de la procedure de choix, une moins bonne separation entre le

groupe 1 et les groupes 2, 4, 5 et 6. Le groupe 3 conserve son originalite.

Les 6 variables choisies suffisent done pour isoler les individus terrestres de l'ensemble

des individus epiphytes.

L'axe 1 discrimine parfaitement ces deux ensembles ; toutes les abcisses des points

appartenant aux groupes 1, 2, 4, 5 et 6 sont inferieures a 1 (valeur la plus elevee : 0,677) et

toutes celles des individus du groupe 3 sont superieures a 1 (valeur la plus faible : 1,11).

Ainsi la projection d'un point sur l'axe 1 fournit-elle une fonction discriminante pour

les individus du groupe 3, selon que la valeur est inferieure ou superieure a 1. Un deface-

ment d'origine (Y - Y —1) donne une fonction telle que la valeur soit positive pour une

plante terrestre et negative pour une plante epiphyte. En effet, si on appelle X. la mesure de

la variable i pour un individu quelconque, on obtient l'expression de la fonction discrimi-

nante Y :

Y = 0,1427X 1 -0,8746X 2 + 0,1014X 4 + 0,6430X 7 - 0,3253X 8 - 0,1 879X M - 0,6023

ou Y = fonction discriminante, positive pour les plantes terrestres, negative pour les

plantes epiphytes ;

Xi = longueur de la plus grande feuille ;

X2 = largeur de cette feuille ;

X4 = epaisseur de cette feuille au niveau de la nervure mediane ;

X7 = longueur de la bractee de la premiere fleur ;

X8 = longueur des bracteoles de cette fleur ;

Xn = longueur du sepale superieur de cette fleur.

Exemples : Pour l'individu n° 1 (1" individu du groupe 1, voir Annexe) :

X. = 7,1 ; X2
= 2 ; X4

= 30 ; X7
= 4,5 ; X8

= 5 ; X„ = 20 d'ou Y = - 0,786.

Pour l'individu n° 21 (l er individu du groupe 3, voir Annexe) :

X, = 2,7 ; X2 = 1,1 ; X4
= 32 ; X7

= 4,5 ; X8 = 3,5 ; X„ = 16 d'ou Y = 0,816.

Nous disposons ainsi d'un index taxonomique semblable a ceux de l'etude des points

moyens mais obtenu de facon plus rigoureuse et objective, et surtout plus eiheace.

DISCUSSION

L'aMyse biometrics et ies obsetvations biologies f^^ZTf^ZUtricularia™itre l'importance de la variabilis individuelle cnez uinwu,** -^-77-
ele ^ents a aj outer aux travaux anterieurs traitant des processus de la spec.at.on.

m
Nous avons enumere les principaux caracteres affectes ^^J^^^^2mettant ainsi en evidence l'anipleur du polymorphisme chez cette espece. La vanab.hte
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25%

83%

83 %

PL 8 —Analyse discnminante sur 6 variables
; position des plantes et cercles des correlations : 1, plan des axes

1 et 2 ; 2, plan des axes 1 et 3. (Les chiffres de plus grande taille indiquent remplacement des centres de

gravity. Les etoiles indiquent les positions d'un individu moyen terrestre (population du groupe 3) cultive en

serres depuis 3 ans.
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relativement forte au sein d'une memepopulation, comme on peut s'en rendre compte en se

referant aux resultats obtenus pour les groupes 2 et 4 (meme population ; deux series

d'analyses effectuees a 8 mois d'intervalle) ; cette variability est du memeordre de grandeur

que celle trouvee entre plantes epiphytes de populations differentes. Malgre tout, l'analyse

biometrique montre bien que la totalite des populations epiphytes etudiees constitue un

ensemble assez homogene.

Par contre, l'analyse discriminante montre que le groupe d'individus terrestres se distin-

gue de tous les groupes de plantes epiphytes analyses, y compris celui de la memepopula-

tion (Savane aux Ananas). Cette distinction est encore plus marquee si Ton tient compte des

caracteres non quantitatifs qui n'ont pas ete utilises pour l'analyse biometrique (nature du

substrat et couleur des inflorescences).

taxon

Malgre cela, les differences morphologiques et biologiques relevees ne sont pas

l'etat actuel de nos recherches, suffisamment importantes pour inciter a une modification du

statut taxonomique de ce groupe de plantes terrestres ; la creation d'un nouveau

nomenclatural (meme infraspecifique) n'est pas souhaitable pour 1 'instant.

La presence, dans la memepopulation, de deux groupes d'individus proches morpholo-

giquement et vivant dans deux habitats differents (epiphyte ou terrestre) nous a fait penser

a la formation d'un nouveau taxon. Les conditions dans lesquelles se trouvent ces deux

groupes (1 et 3) d' Utricularia permettent en effet de suggerer que nous sommes bien dans le

cadre d'une speciation sympatrique ecologique (voir Jeanmonod, 1984) car :

II y a tres probablement eu une differentiation sur place a partir d'une unique

population. La localite (Savane aux Ananas) se situe au coeur du massif forestier de la

Basse-Terre, a 3 heures de marche de la plus proche habitation, sur la Trace Victor Hugues,

au fond de la Savane aux Ananas. Cette piste n'est frequentee que par les forestiers qui

entretiennent la foret domaniale et les marcheurs chevronnes. Un tel isolement ne permet

pas de presumer d'une introduction accidentelle ; d'autre part, le fait que ces individus

soient assez proches des plantes du groupe 1 (ancetre presume) est un indice de sa prove-

nance .

—Les differences morphologiques observers ne sont pas seulement des variations

d'origine ecologiques comme c'est souvent le cas pour d'autres especes ;
en effet, les indivi-

dus des groupes 1 et 3, cultives cote-a-cote dans les serres du Museum de Paris, dans des

conditions edaphiques identiques, ont un comportement different qui se maintient depuis

quatre annees : les plantes terrestres manifestent une croissance et une capacite de multipli-

cation (vegetative et sexuee) bien plus importantes que les plantes epiphytes (PI. 3, 3) et

elles conservent leurs particularity morphologiques '. II y a assurement une adaptation au

milieu terrestre marecageux mais aussi une dissimilitude genetique. On ne peut done pas

simplement parler d'un elargissement de la niche ecologique de l'espece comme c'est le cas

chez d'autrec lltrirulnria (II xtriatula. oar exemole : Killian, 1953).

1. Une estimation moyenne portant sur 3 feuilles et 2 fleurs de plantes terrestres, cultivees en serre depuis ,4

ans, les seules ayant fleuri, donne les valeurs suivantes : X, = 14,3 ; X2 = 2,95 ;
X< - 28,83 ;

X, - 4,a> ,

X. = 4 et X„ = 18. La fonction discriminante vaut Y = 0,09, ce qui place cet echant.llon parmi les plantes ter-

restres (voir egalement la PI. 8).
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Un certain nombre d'analyses complementaires restent encore a faire : etudes cytologi-

ques (nombres chromosomiques), biologiques (reproduction), chimiques, morphologiques

(comparaison avec des plantes en culture).

Pour conclure, nous pouvons tout de memeresumer les arguments en faveur d'un pro-

cessus de speciation sympatrique :

1. Inoccupation d'un nouveau biotope : le groupe 3 est installe dans un milieu terrestre

marecageux, alors que le groupe parental est epiphyte.

2. L'isolement reproductif : de fortes presomptions existent en faveur de Pautogamie

(fleur a corolle personnee ; absence d'animaux pollinisateurs ; antheres et levre inferieure du

stigmate en contact ; pollen libere en masse). D'autre part, nous n'avons jamais observe

d'individus intermediaries entre les groupes 1 et 3 (epiphytes a phenotypes terrestres ou

inversement).

3. Le fait que depuis sa decouverte (1980) le groupe de plantes terrestres se soit main-

tenu dans le memeetat : il semble done bien adapte au nouveau biotope. II est maintenant

necessaire qu'il demeure dans ces conditions suffisamment longtemps pour que le processus

de la speciation se poursuive.
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ANNEXE

Groupe 1

1

2

3

4

5

6

7

8

9
10

Groupe 2

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

Groupe 3

21

22

23

24

25

26

27

28

29

30

Groupe 4

31

32

33

34

35

36

1

7,1

8,8

5,1

6,4

6,8

8,2

7

7,4

4,1

8,3

7,4

13,5

9,1

5,2

8,8

6,8

6

7,2

6,95

3,3

2,7

4,55

3,45

4

6,7

3,7

5,5

7,4

8,7

7,4

7,9

8,9

5,8

4,7

9,8

11,3

2

2

1,4

1,6

1,8

1,8

1,4

2,2

2,1

2,1

1,1

1,1

1,3

1

1,4

1,6

1,8

1,3

3

27

1,55 18

26

1,45 17

23

1,55 18

1 ,75 20

1,7 22

1,25 17

1,25 16

20

2,55 19

16

22

1,65 17

22

1,65 25

21

25

23

22

27

30

28

1,55 27

1,25 26

1,95 33

1 ,95 26

1,55 29

23

24

20

1,45 28

1,75 20

2,65 24

2,2 22

4

30

24

31

19

26

23

24

24

20
18

24

24

18

25

20

26,5

28

24

29

26

32

34

33

36

31

34

39

32

33

27

28

23

30

22

28

24

5

9,3

13,6

9,2

8,7

10,2

11,3

10,6

11,8

6,8

13,2

10,5

14,1

12,4

9,1

10,7

9,7

8,8

10,5

11,4

5,6

5,5

9,9

9

8,1

9,1

7,5

9,2

9,9

12,2

11,4

9,9

10,5

10

7,9

10,5

10,9

6

3

2

3

2

3

3

2

3

2

3

2

3

2

3

3

3

2

2

3

2

4
3

3

3

4

3

3

3

3

3

3

2

3

2

2

2

7

4,5

5

4

4,5

4,5

4
5

5

5,5

2

3,5

4

3,5

3,8

3,5

2,7

3,2

3,2

3

4,5

4
4,5

4,2

5

4,5

4,8

3,8

4

4,5

3,5

2,5

3,4

4
4
1,6

8

5

6
4,5

4,5

4,5

5

5,5

5

4,5

3

4
4
3,7

4

4

3

4
4

3,5

3,5

4,5

3,8

4

3,5

3,5

4
4

3

3,5

3,7

3,5

4

5,1

4

2,2

9

22

18

15

(4,67) (4,94) 23

22

19

19

21

17

19

24

32

29

15

21

18

16

22

21

15

19

14

17

16

15

14

15

19

15

18

20

24

18

23

24

10

22

22

22

23

21

22

24
21

23

23

23

22

20

21

24

23

21

19

19

22

21

21

19

18

20

20

24

23

25

15,5 23

26

11

20

21

20

20

19

22

19

21,5 21

20

21

22,5 19

19

20

18

19

21

16

17

18

18

18

17

15

17

17

20,5 18

20

20

21

22

12

24

26

20,5 18,5 24

26

27

27

20,5 26

26

25

29

30

29

29

28

26

25

27

28

19,5 29

18,5 28

23

27

27

29

27

28

27

29

28

28

31

33

28

20,5 28

32

23,5 20 33



237

37

38

39

40
41

Groupe 5

42

43

44
45

46

47

Groupe 6

48

49

50
51

52

53

10,7

5,2

6,7

11,8

6,9

2,5 19

7,2

8,5

9,8

6,1

13,2

7,1

7

6,4

5

7,3

5,9

8

1,85 24

1,75 18

3

1.9

2,1

2,2

2,6

1,8

2,9

2,1

1,9

2

1,7

1,9

2

2,5

19

23

24

19

23

22

20

21

20

26

21

24

25

22

29

23

24
27

23

25

24

24

26

23

29

23

20,5 23

27

28

11

7,8

7,2

11,8

9

28,5 10,1

9,2

12,5

8,6

13,3

7,4

10,5

10,1

6,9

11,5

10,8

11,2

2

3

2

2

2

2

2

3

2

2

2

2

2

2

3

3

3

3,1

3

3,3

3,9

3

3,3

3,7

4,5

3,8

4

3,2

3,8

3,7

3,6

5,5

6

4,8

4

4

3,5

4

3,9

3,6

4,1

5

4,2

4,6

3,7

4,5

4,9

4,1

6

6,5

5,1

20

15

11

17

21

26

20
27

19

18

16

18

23

17

21

25

21

21

28,5 26

22,5 22,5 19

21

22

23

24

25

22

26
24

24

25

25

20,5 30

19,5 26

18 32

22,5 30
31

18

19

21

21

22

22,5 20

20

21

20

21

21

31

29

29

31

29

30

24

29

31

29

24

20,5 27

N.B. Les valeurs des variables 7 et 8 (longueurs bractee et bracteoles) de l'individu 4, etant manquantes, ont ete

remplacees par les valeurs moyennes de ces variables dans le groupe 1 (valeurs entre parentheses).




